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はじめに 

クモは脱皮を繰り返し成長する.脱皮にともなって体が 
大きくなるだけでなく，欠損した付属肢の再生，形態•色 
彩-斑紋の変化も起こる.成熟までに必要な脱皮回数は同 
種でも雌雄の違いや摂食量，環境温度などで異なる. 

様々な動物において，脱皮は脱皮ホルモン（ X クジステ 
ロイド： ecdysteroid ) によって制御されることが分かって 
いる.クモの生存に欠かせない「脱皮」現象はどのように 
制御されているのか.本稿ではェクジステロイドによるク 
モの脱皮制御メカニズムの研究と，ェクジステロイドがそ 
の制御に関わると考えられている脱皮£1外の生理現象につ 
いても紹介したい. 

なお，先行研究の引用に際して，クモの学名はその文献 
のとおりに記述した.ただし ， World Spider Catalog (2016) 
に基づいて，それが現在用いられているものと異なること 
が分かった場合は，現在の名称を角括弧で括って示した. 

クモの成長と脱皮 

クモの外皮はクチクラ，表皮 ( epidermis ) または下皮 
( hypodermis ) ,基底膜の3層から成る.クチクラ構造は昆 
虫と似ており，外側から上クチクラ ( epicuticle ) ,外クチ 
クラ （ exo -) ，中クチクラ （ meso -) ，内クチクラ ( endo -) , 
下クチクラ ( sub -) の順で並んでいる.クチクラはタンパ 
ク質，キチン，脂質などから成り，キチンの微細構造が一 
定方向に平面的に並んだ層が重なり合ってできている.ク 
チクラ層は体の部位によって組成や厚みが異なる.最も頑 
丈なのは外クチクラであり，頭胸部はクチクラ構造が全て 
揃っているが，腹部や付属肢の節間は外クチクラが無いた 
め柔らかい.とはいえ，クモの外皮は硬い部位が多いため， 
成長するには脱皮が不可欠である.クモを含む節足動物や 
線虫類などは脱皮動物 （ Ecdysozoa ) とも呼ばれる (Dunn 
et al . 2008). 

クモの脱皮は次のように進行する.まず表皮細胞の分裂 
が盛んになり，旧クチクラとの間にクチクリン層を分泌す 
る.クチクリン層の外側では外クチクラと感覚毛外がキ 
チナーゼやプロテアーゼにより分解され，旧クチクラは表 


皮からの剥離（アポリシス： apolysis ) を起こす.旧クチ 
クラの成分は表皮細胞に再吸収され，クチクリンの内側に 
新しいクチクラが分泌-合成される. 

クモは脱皮が近づくと ffl を取らなくなる.毒の生成量も 
減少する (Herzig 2010).旧クチクラの下に新しい毛が形 
成されるとクモの色は黒く見えるようになる.脱皮中は全 
く無防備な状態となるため，脱皮に際しては捕食者から見 
つからない安全な場所を選択する.巣穴の入り口を糸で閑 
じる種もいる.多くのクモは脱皮前に糸で足場を作り，仰 
向けになりぶら下がる.オオツチグモ科のクモでは一般に 
体が重いため，特に足場糸を作らず仰向けとなって脱皮す 
る. 

脱皮時には心拍数と血圧が上昇し，血液は頭胸部に集中 
する.頭胸部の前縁や側縁の脱皮線は後方に向けて裂け， 
古い背甲が外れ新しい外皮が現れる.脱皮線が破れやすい 
のは外クチクラを欠くためである.続いて腹部も両側から 
破れ，古い外皮は後ろに送られる.脚などの付属肢は収縮 
と膨張によって徐々に引き出される.脚の筋肉は脱ぎ終え 
た節から機能し始め，残りの部分を効率的に脱いでいく 
(参考：クサグモの脱皮動画 ， Honda 201 0) .クモは脱皮中 
も糸で体を固定しているが，糸巧も脱皮しなくてはならな 
い.体を支えるしおり糸は瓶状腺から分泌され，通常しお 
り糸は大きな第一瓶状腺で合成されるが，脱皮前には小さ 
な第二瓶状腺へと切り替わる . 2つの第二瓶状腺が脱皮の 
度に交互に機能するため，クモは脱皮中でもしおり糸を使 
うことが可能である （Townley et al . 1993). 

全身の外皮を脱ぎ終えると，クモは脚を繰り返し伸縮さ 
せる.その後間もなく脱皮前のように歩き出すようになる. 
新しい外皮の成熟時期は部位により異なる.爪は脱皮行動 

前から硬化し脱皮後間もない移動も可能だが，脱皮直後 
の角膜レンズは未熟で眼の周巧は色素細胞に囲まれており 
数日をかけて成熟する （Fenk et al . 201 0). 

クモが脱皮するまでの一連の現象は正しい順序で進行す 
る必要があり，これらの制御に脱皮ホルモンが関与すると 
考えられている. 

脱皮ホルモン 

脱皮を誘導するホルモンとしてカイコガ Bombyx mori か 
ら「エクジソン ( ecdysone : E 旧名は a - エクジソン）」 
(図 1) が抽出されてな降，数々の脱皮ホルモン様物質が 
動植物から探索され.その過程で得られたケトジオールの 
構造を有するステロール類は脱皮ホルモン活性の有無に関 
わらず「エクジステロイド」と呼ばれている.現在までに 
単離-構造決定された X クジステロイドは Ecdybase とい 
うサイトで確認できる ( http :// ecdybase . org /). エクジステ 
ロイドの中でも節足動物で主に研究されてきたのは E と E 
が代謝された20 -ヒドロキシエクジソン （20- 
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図 1 ェクジソン （ Ecdysone : E ) の構造 


H0 ?。 
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図 2 20-ヒドロキシエクジソン （20 E ) の構造 


hydroxyecdysone : 20 E , x クジステロン旧名は |3- 卫クジ 
ソン） （図 の である.昆虫では 20 E が活性の高い脱皮 ホ 
ルモンで あると考えられて きたが， ポ ナステロン A や マ 
キステロン A などにも活性があることが知られている. 

ほ乳類では複数のステ ロイドホルモンが 知られるが， エク 
ジステロ イド は節足動物の生理現象を制御する唯一のステ 
ロイドホルモン である. 

E , 20 E の生合成は他の動物から摂取，または植物由来 
のステロールを変換したコレステロールを材料にして行わ 
れる.コレステロ ールは脱水素化され7-デヒドロコレス 
テロールへ，ついで構造が不安定な複数の中間産物「ブラッ 
クボックス」過程を経て 5(3 -ケトジオールとなり，段階的 
な水酸化を経て E となる. E は前胸腺で合成され，血中に 
分泌された後に脂肪体や筋肉などの末梢組織で 20 E に変 
換される.クモの脱皮ホルモンとしては E と 20 E が検出 
されているが（後述）， X クジステロイドの生合成器官は 
不明である.ちなみにこの E 生合成に関わる P 450 酵素遺 
伝子群は K のクチクラ構造が発達しないショウジョウバエ 
の突然変異株から発見され， phantom , disembodied , shadow , 
shade ……と，「亡霊」「幽霊」に関連した名前を持つハロ 
ウィーン遺伝子群と名付けられている (Chavez et al . 2000, 
Huang et al . 2008).昆虫のェクジステロイド生合成につい 


て最新の知見は次の総説にまとめられている （Niwa & 
Niwa 2016). 


脱皮と体内ェクジステロイド濃度の変動 


クモのエクジステロイド濃度は脱皮に至るまでの過程で 
変動する . Bonaric & De Reggi (1977) は，ョーロッパキ 
シダグモ Pis aura mirabilis 幼体のエクジステロイド量を放 
射免疫測定法（民 IA ) で測定した. 8齢幼体の期間は約22 
日間で，7齢から8齢への脱皮途中の個体では 20 E 量は低 
く (75 ng / g ) , 8齢脱皮後 0-5 日にはやや増加 （100-150 
ng / g ), 5-17 日は低い状態（〜 50 ng / g ) が続いたが， 17-19 
日目にピークに達し （750 ng / g ) ，脱皮直前には100 ng/g 
まで急激に低下した.筆者らはクサグモ Agelena silvatica 
について 20 E 抗体を用いた酵素免疫測定法 （ EIA ) でエク 
ジステロイド量を測定した. 3齢（出囊時を2齢とする） 
平均11日間のうち，3齢初期の 0-4 曰は 0.1 ng / g と低い 
が，6日目に 1.4 ng / g まで上昇し，その直後に低下した 
(図 3- A ) (Honda et al . submitted ). いずれもエクジステロ 
イド濃度は脱皮後には低く，脱皮数日前にピークに達し， 
その後脱皮までの間に減少した. 

それでは体内のエクジステロイド量を人為的に変化させ 
ることで，脱皮を誘導することができるだろうか. 
Krishnakumaran & Schneiderman (1968,1970)はナカムラ 
オニグ七 Araneus cornutus [Larinioides cornutus ] と才オツ 
チグモ科の Dugesiella hentzi [Aphonopelma みの?た/]に 20 E 
を注射する実験を行った.ナカムラオニグモの処理25日 
後の脱皮率は無処理で7%，リンガー液投与で13-15%で 
あったのに対し， 20 E の20帖（/匹）投与では62-75〇/〇で 
あった（半量処理でも結果は同様であった）.しかし脱皮 
は誘導されたが，殆どはアポリシスを起こし新しいクチク 
ラを合成したが態で致死した.新しく形成された外皮の表 
面構造も剛毛や刺毛の形が異常であった.また 20 E を投 
与した個体の多くが，処理直後に通常の網ではなく脱皮用 
の足場糸を作ったという. 2肥の投与がクモの脱皮に関す 
る行動も引き起こした可能性がある. 2肥をメタノ ールに 
溶かし体表面から処理する方法でも，同様に無処理15% 
に対し 20 E 処理で50%が3週間な内に脱皮した力く，致死 
率は注射法よりも高かった.の. hentzi には1 匹あたり 
20 E を200惦 (16-25 ^ ig / g ) 投与し，更に60日後に追加 
で50 ^ ig / g を投与した.リンガー液のみを処理したコント 
口ール （ N 二 4) では数ヶ月間脱皮は観察されなかった力く， 
20 E 処理のグループ （ N 二 4) では1匹は2度目の処理か 
ら7日後にアポリシスを起こした状態で死亡し，20日後 
には1匹が正常に脱皮した. 22-28 日後に残り2匹がアポ 
リシスを起こしたが，刺や剛毛を持たない不完全な新クチ 
クラを合成していた.例数は少ないが， 20 E が脱皮を促進 
したと考えられる.てクジステロイドは投与量や投与する 
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時期によっても与える影響が異なる . Bonaric (1976, 
1977 a , 1977b) は， R mirabilis に対し 20 E 量を1 lug/g から 
200 | Lig / g まで条件を変えて注射したところ， 50-200 iLig/g 
が脱皮の誘導に効果的であった.しかし1001 Llg / g な上の 
濃度は異常脱皮を起こすものが増え，死亡率も高くなった. 
高濃度のてクジステロイドは脱皮を誘導するが，正常に制 
御できないと考えられる. 一^方で8齢幼体の 0-5 日目の期 
間に 20 E を投与すると，逆に脱皮は抑制され，通常22日 
の脱皮期間が31日まで延びた. 6-18 日目の間に 20 E 処理 
を行うとアポリシス，クチクラの分泌，そして脱皮が1週 
間程で誘導された. 20 E を脱皮直前に処理しても効果はな 
かった.尸. mirabilis のエクジステロイド濃度は8齢の 17- 
19日目にピークとなることから，それ前の低濃度の時 
期に 20 E 投与したことで脱皮が促進されたと考えられる. 
人為的に血中へ投与されたエクジステロイドはクモの脱皮 
を誘導するが正常な脱皮とはならず，投与された時点での 
クモの体内 X クジステロイド濃度も脱皮を誘導するタイミ 
ングに影響する. 

クモは他の節足動物を捕食する.捕食した負耳に含まれる 
エクジステロイドはクモの脱皮に影響しないのか.トリチ 
ウム化した E 及び 20 E をハエの蛹を介してクモに経口投 
与し，クモ体内での挙動を追跡した実験例がある （Connat 
et al .1988). クモが経口摂取した E 及び2肥は食後速や 
かに加水分解され，極性または非極性の代謝物へと変換さ 
れていた.タナグモ科の Tegenaria atrica \_Eratigena 幻かわ幻」， 
コモリグモ科の Pardos a sp •幼体，コガネグモ科の Zygiella 
x-notata と Araneus sclopetarius [ナカムフオニク七 
Larinioides cornutus] 雌雄，及びイエユウレイグモ Pholcus 
phalangioides でそ れぞれ代謝パターンは異なっていたが， 
いずれも負耳から取り込んだ卫クジステロイドの変換は速や 
かに起こった.ハエの体内では X クジステロイドの変換は 
少なく，クモが摂取した後に体内でエクジステロイドの変 
換が起こると考えられる.高濃度の E を摂食させた場合 
にも，摂食完了直後の全身で代謝されていない E は39.6% 
のみで，15分後には体内に摂取した全ての E が代謝され 
ていた. E の変換物は徐々に糞として排出され，最終的に 
クモの体内に残るのは1%未満であった.クモは食耳に含ま 
れる大量のエクジステロイドを効率的に分解する経路を持っ 
ていると考えられるが，この代謝メカニズムが体内で合成 
するエクジステロイドの不活化に関わるかどうかはまだ不 
明である. 

血中に放出された脱皮ホルモンの運搬には血中タンパク 
の一種であるへモ シアニン が関与している可能性がある. 
才オツチグモ科の Eurypelma californicum [Aphonopelma 
californicum] のへモシア ニンは 低い親和性でエクジステ 
ロイ ドと結合した.へモ シアニンは へモ グロビンに 似た巨 
大タンパクであり，分子の中ム、には鉄の代わりに銅が存在 





齢（日数) 


図 3 クサグモ Agelena silvatica 幼体における ェク ジステ 
ロイド 量と核内受容体遺伝子の相対発現量 . A : てク ジス 
テロ イド量， B : AsEcR , C : AsRX 民 ， D : AsE 7 SA , E : 
AsE 75 D . B 〜 E は3齢0日目を1として各遺伝子の相対発 
現量を不 している . 
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する. へモシアニンはクモの 血中で自由に溶解しており低 
濃度 (40 g / L ) で存在している.そのアミノ酸配列と構造 
から，へモシアニンと X クジステ ロイ ドの 結合部位は酸素 
とは異なる位置にあると考えられる (Jaenicke et al . 1999). 

脱皮ホルモン受容体 

エクジステロイドの作用は対象遺伝子の転写制御である. 
核内受容体であるエクジソン受容体 (ecdysone receptor : 
Ec 民）とレチノイン酸 X 受容体 (retinoic acid X receptor : 
RXR ) のへテロダイマーはゲノム上で遺伝子の上流に存 
在するエクジステロイド応答配列 (ecdysteroid response 
element : EcRE ) に結合し，エクジステロイドがリガンド 
として Ec 民に結合することで，初期遺伝子 (early gene ) 
の発現を調節する（図 4). 遺伝子の転写制御領域には様々 
な転写因子の応答配列が存在する.その配列に対し，エク 
ジステロイドへの応答性が異なる制御因子が結合すること 
で，脱皮に必要な遺伝子が段階的に転写制御される.この 
ようにエクジステロイドの刺激により順次下流に向けて様々 
な情報が伝達され，脱皮という現象が完成する. 

核内受容体は細胞の核内で遺伝子の転写を制御する因子 
である . N 末端側から順に A / B , C , D ， E ， F の領域に分か 


ェクジステロイド 


か 



図 4 卫クステロイドと 関連する転写制御因子による遺伝 
子制御の モ デル図.標的細胞内の Ec 民と RXR のへ テロ ダ 
イマーがエクジステロイドを受容し，エクジソン応答配列 
( EcRE ) に結合して初期遺伝子の発現を制御する.初期遺 
伝子の一部は転写制御因子として機能し，脱皮に関わる夕 
ン パク 質の転写を制御する. Ec 民： 卫クジソ ン受 容体， 
RXR : レチノイド X 受容体 . 


A/B 

C 

D 

E 

F - 


DNA 結合領域 リガンド結合領域 

(DBD) (LBD) 


図 5核内受容体の基本構造 


れており，中でも C ドメインは DNA 結合領域 (DNA 
binding domain : DBD ) , E ドメインはリガンド結合領域 
Cligand binding domain : LBD ) でめる(図 5). 

クモの脱皮ホルモン受容体については，クサグモからは 
Ec 民と RX 民が (Honda et al . submitted ), またジョロウグ 
モ Nephila clavata から Ec 民配列の一部が同定されている 
(Watanabe et al . 2010). クサグモの Ec 民配列は， DBD で 
は他の節足動物と高い相同性を示し， LBD では分類上近 
いダニやサソリと高い相同性を示した.このことからクモ 
の Ec 民はエクジステロイドによる転写制御機構において 
他の節足動物と同様に機能すると考えられる.また X クジ 
ステロイドによって誘導される初期遺伝子のうち，クサグ 
モからは2種類の核内受容体 E 75 A と E 75 D が単離された. 
これらは一部の配列が異なるアイソフォームであった. 

クサグモの3齢幼体においてぶ， RX 民， E 75 A , E 75 D 
の遺伝子発現解析を行った.ぶ と RX 民は3 齢幼体の期 
間中常に発現していた（図 3- B ， C ). エクジステロイド量 
の変動に備え，一定量の受容体が常に存在していると考え 
られる.£75はアイソフォームごとに異なる発現パターン 
を示した.の発現量は 0-5 日目では非常に低いが， 
6-10 日目にかけて上昇し脱皮後に急激に減少した（図 3- 
D ). 一方で£75のは 0-5 日目に発現量が多く， 6-10 日目 
にかけて低下し，脱皮後に元に戻った（図 3- E ). クサグ 
モの3齢においてエクジステロイド量は6曰目にピークと 
なることから（図 3- A )， エクジステロイドを引き金とし 
て生じる E 75 A 遺伝子の発現増加と，£75のアイソフォー 
ムがエクジステロイドに対し異なる応答をすることが示唆 
された (Honda et al . submitted ). 

クモの脱皮に関わる内分泌組織 

節足動物の脱皮は脳から神経ぺ プチドホルモンが 分泌さ 
れ，エクジステロイドが 合成•分泌される ことで 誘導され 
る. てクジステロイドは 新しい表皮の形成と ともに， 脱皮 
行動を誘発する ペプチドホルモン である脱皮行動触発 ホル 
モン CEcdysis triggering hormone : ETH ) を 巧が卸す る. ETH 
は体節の気門内側に位置する気門裏面腺のインヵ細胞より 
分泌され，各体節の神経細胞を刺激する ことによ って脱皮 
時に必要な行動を誘導すると考えられている巧 itfian et al . 
2007, Roller , et al . 2010). 

クモの脳は頭胸部の前背側にあり，食道を挟んで腹側に 
ある食道下神経節と繫がっている.神経細胞の分泌物は脳 
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からシュナイダー器官 (organ of Schneider ) を通して血中 
に分泌される.シュナイダー器官からも神経分泌物質は分 
泌される.シュナイダー器官は2種存在し，脳の後方両側 
に第一■シュナイダー器官が，吸胃の側面に第ニシュナイダー 
器官が位置する.第ーシュナイダー器官の後半には滴状部 
( Tropfenkomplex ) が続く.滴状部は脳や第ーシュナイ ダー 
器官，食道下神経節からの神経内分泌物質を貯蔵する.シュ 
ナイダー器官の神経細胞は脱皮サイクルの時期によって異 
なる分泌活動を巧す.コガネグモ科の Argiope aumritia 幼 
体において分泌顆粒を染色で確認すると，その脱皮期間 
(平均 10-15 日）のうち，脱皮後24時間の間と脱皮後 6- 
15日の間で分泌のピークがみられた （Babu 1973). 分泌 
活動の周期性から，脱皮に関係があると考えられる. 

上記に関連した生物試験の例がある . Eckert (1967) は 
ヤチグモの一種 Coelotes terrestris 幼体の腹柄を結紫し， 
腹部の外皮を観察する実験を行った.出囊から15時間な 
内に幼体の腹柄を結紫すると腹部は殆ど成長しないが， 
28-35 時間後に処理すると80%な上で新しく形成された外 
皮に毛が生えているのが確認され， 75-80 時間後に処理し 
たものでは全ての個体で腹部の新しい外皮が正常に合成さ 
れた.脱皮を誘導するホルモンが頭胸部から分泌され，出 
囊後約24時間で全身に行き渡ることを示唆している. 

クモの脱皮ステージにおける細胞の研究から，他にも内 
分泌腺と考えられる組織が報告されている . Millot (1930) 
は血中に放出すると考えられる液胞を多く含む頭胸部の細 
胞塊を内分泌組織 (endocrine tissue ) とした . Legendre 
(1958, 1959) は触肢神経節前方の組織について，その位 
置や形態から昆虫の前胸腺に相当する前器官 (anterior 
organ ) と称した.昆虫の脱皮を誘導する E の生合成や分 
泌は主に前胸腺が担っているが，昆虫の前胸腺が外胚葉由 
来なのに対し，クモの前器官は中胚葉であるため相同では 
ない . Streble (1966)はその内分泌組織が脱皮時期に合わ 
せて細胞分裂や組織学的な変化を起こすことから，内分泌 
組織は脱皮現象に関わるとした . Bonaric (1980 )はた 
mirabiris の脱皮時における微細構造の特徴から，これらの 
組織を脱皮腺 (molting gland ) とみなし ， x クジステロイ 
ドの分泌に関わる組織と考えた. 

脱皮腺は様々なクモで確認されているが，その発達状態 
や位置は種や科で異なる.クモ下目では主に頭胸部で発達 
しており，多くのクモで咽頭から腹索まで連なった細胞群 
を形成する . Bonaric (1980) と Bonaric & Juberthie (1980) 
は尸. mirabiris の 脱皮腺の位置を詳細に報告している.脱 
皮腺は頭胸部の食道下神経節腹面側に触肢から後方へと体 
節的に対をなして存在し，それを側部組織群 (lateral 
group ) と後部組織群 (posterior group ) に分けた.側部組 
織群は触肢では神経節と血管部分から独立した小島として 
対になっており，脚では血管と神経節の腹面後方側に存在 


する.頭胸部後方の後部組織群は腹部神経の周辺に位置し 
ており，第4脚の側部組織群と繫がっている.出囊後の 
1-2 齢幼体 ( Vachon の定義で nymph 1-2 期）では脱皮腺 
は少なく，3齢必降で帯状となり，6齢と7齢の個体では 
側面と後部の脱皮腺は2つの繫がった帯状である.そして 
最終齢（ V achon の定義で nymph 9- 10期）では脱皮腺は側 
部と後部とに分かれる.ヤギヌマグモ科の Telema tenella 
では内分泌細胞は頭胸部の側部腹側に平行帯状に集中し， 
後方でより発達している.一方でイノシシグモ科では横方 
向に縮小し，ハエトリグモ科では咽頭の周囲に小さな塊が 
ある程度である (Millot 1930). ナゲナワグモの一種 
Mastophora cornigera ではクモ下目では例外的に腹部にも 
内分泌細胞の群がある （Lopez et al . 1985).ハラフシグモ 
亜目のキムラグモ Heptathela kimurai で は内分泌組織は頌 
胸部でよく発達しており，腹部は小さな細胞塊が散在して 
いる程度であった （Legende & Lopez 1981).—方でトタ 
テグモ下目の脱皮腺は腹部で発達している （Legendre 
1981) . イボブトグモ科の Nemesia incerta ， 才オツチグモ 
科の Scodra calceata [Stromatopelma calceatum ] , アゴ マル 
トタテグモ科 （ Migidae ) の Legendre。。pauliani [Paramigas 
pauliani ] の全てのクモで脱皮腺は腹部に位置し，腹部神 
経節に沿って縦走している.頭胸部では触肢神経節の近く 
にわずかに存在する程度である. 

脱皮腺の細胞活動には周期性がある.コモリグモの一種 
Pardos a amentata において脱皮腺は出囊した幼体の栄養摂 
取をトリガーとして分裂を開始し，表皮細胞の分裂はその 
3-5 日後に開始した ( Streble , 1966). P . w か幻ろ//わでも脱皮 
腺の細胞分裂は8齢22日間の中で 7-13 日目に，表皮細胞 
の細胞分裂は 16-18 日目頃に起きた （Bonaric 1980). この 
現象から，脱皮腺で作られる物質が脱皮ホルモンとして脱 
皮を誘導するのではないかと考えられた. 

脱皮腺は個々の細胞であり，基底膜と内分泌細胞から成 
る.内分泌細胞は無定形の顆粒で基底膜に囲まれている. 
Bonaric (1980) と Bonaric & Juberthie (1980) は mirabiris 
の8齢幼体の脱皮腺細胞を観察し，昆虫の前胸腺における 
エクジステロイド合成時と同様に小胞体とミトコンドリア 
が活性化したと報告している. 8齢の初期 0-5 日は脱皮腺 
の核周囲にリボソームやそれが連結したポリソームが集まっ 
ている. 8齢6日目な降になると滑面小胞体が成長しミト 
コンドリァは空胞化し膨張して数も増加し続ける.小胞体 
とミトコンドリアはエクジステロイドの分泌がピークとな 
る 17-18 日目に最大となり，その後は退行して脱皮を終え 
ると元の状態へ戻っていた. 

上記に示した報告では脱皮腺がてクジステロイドを合成 
することは確認されていないが，活動サイクルや細胞の微 
細構造からエクジステロイドの分泌組織ではないかと考え 
られてきた.一方で脱皮腺は体節の両側に位置する点や活 
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動 サイクルの 特徴から，脱皮行動を誘発するぺプチ ドホル 
モン ETH を分泌するインカ細胞とも考えられる.昆虫の 
ETH 合成や分泌，その受容体活性には てクジステロイド 
濃度変化が関連している.今後の研究で クモの 内分泌組織 
の役割が明らかになることを期待したい. 

脱皮ホルモンが制御する脱皮 ja (外の生理活動 

休眠や休眠覚醒，生殖に関する卵黄形成や精子形成，交 
接行動などにもエクジステロイドが関与すると考えられて 
いる. 

Trabalon ら(1992)はクモのメス成体で卵巣の発達とエ 
クジステロイド濃度の関連を調査した.クモの卵巣は前卵 
黄形成期 ( pre-vitellogic phase ) ,卵黄形成期 (vitellogenic 
phase ) ,後卵黄形成期 ( post-vitellogenic phase ) の順に成 
熟する.交尾後のて atrica タ スにおいて卵巣は卵黄形成 
期または後卵黄形成期であるのに対し，未交尾のメスでは 
前卵黄形成期のままである . C terrestris とイ エタナグモ 
Tegenaria domestica のエクジステロイド濃度は前卵黄形成 
期から卵黄形成期に移る前にピークが見られた.更にて 
幻かゎ幻の未交尾メスに 20 E を投与すると，交尾メスと同様 
に卵巣と血中から卵黄タンパク ( vitellogenin ) が検出され， 
卵黄形成が起こった （ Pour お& Trabalon 2003).エクジス 
テロイドは，交尾メスでの卵黄形成に関わっていると考え 
られる. 

エクジス テロイドとオスの 成熟についてもその関連を示 
唆する報告がある.オオツチグモ科の Brachypelma 
albopilosum は I 回の脱皮に100日な上要し，メスは成体 
でも年に一度脱皮する.各齢の脱皮30日後の血中てクジ 
ステロイド 濃度は，メスでは幼体から成体まで一定であっ 
た （7 ng / mL ). —方 オス では幼体期の濃度はメスと同 レべ 
ルだが，亜成体期に 12 ng / mL まで上昇し，成体でも高い 
ままであった (Trabalon & Blais 2012). オス 成体は脱皮30 
日後に触肢を精液で満たす行動が観察されており，エクジ 
ステロイド が精子形成に関与している可能性がある. 

エク ジステロイドと クモの 交尾行動については議論があ 
る. Trabalon ら(1998 2005)によると， エク ジステロイ 
ドは クモの 交尾行動にも関与するとみられる.て atrica の 
メスは交尾期の数週間のみをオスと共に過ごし，一定期間 
を過ぎると攻撃性が上がりオスを許容しなくなる.網への 
侵入者に対するメスの挙動を観察したところ，オスを許容 
する初期ステージのメスはより成熟したステージのメスと 
比較して攻撃性が低く，攻撃までの時間も長かった.産卵 
後の次世代が*?化したな降のステージでは特に攻撃性が高 
くなった.血液中の エクジ ステロイドは初期ステージのメ 
スで 13 pg / mL で，な降の時期は低下し約 8 pg / mL であっ 
た.初期ステージのメスはオスと対面させると，約40% 
が交接を受け入れ，約40%がオスを攻撃する. 20 E を注射 


した個体は交接の受け入れ率が100%となり，オスへの攻 
撃は起こらなかった( N =15).また 20 E を処理すると営 
巣した網に含まれる脂肪酸とエステルが増加した.これら 
の成分に対し，ォスは触肢を叩く行動 (palpal drumming : 
求愛誇示行動）を示した.一方で， X クジステロイドは交 
尾行動やメスの成熟に影響が無いとする報告もある. 
Schizocosa 属のコモリグモでは交尾前後で 王ウ ジステロイ 
ド濃度に変化は見られなかっただけでなく， 20 E を投与し 
て血中濃度を上げてもメスのオスに対する許容率に変化は 
無かった （Stubbendieck et al . 2013) .全く異なる報告の原 
因としては血液のサンプリング部位（頭胸部.脚の腿節） 
の違いや種により異なる卵巣発達のタイミングなども考え 
られ，この分野での追加研究が求められる. 

昆虫や甲殻類では卵や胚でのクチクラ形成はエクジステ 
ロイドによって誘導されており，母親の卵巣で合成された 
エクジステロイドのリン酸抱合体が使用されると考えられ 
ている.イエタナグモにトリチウム化した E を含むハエ 
を与えて追跡したところ，1週間後に産卵した子グモから 
その36.5%が検出されていた （Connat et al . 1988). クモの 
胚成長にも母グモ由来のエクジステロイドが使用されてい 
る可能性がある. 

寒い冬の時期にはクモは休眠することが知られる . 12 
月から2月の冬期間にかけて休眠中の mirabilis では 
2肥量は 150-250 ng / g と低い状態が続き，脱皮腺は細胞間 
期の状態であった.休眠が終わる直前の 20 E は1000-1500 
ng / g と急激に増加した (Bonaric 1977 c 1980).休眠と休眠 
打破の制御にもエクジステロイドが関わるようである. 

クモ の体色変化を エクジステロイド が制御す るので はな 
いかとの報告もある.ヨ ーロッ パアズチグモ Thomisus 
onustus は太陽光や周囲の色に合わせて白色から黄色へ体 
色を変化させる (Llandres et al . 2013).人工照明下では通 
常白いままだが， 20 E を注射することで 2-3 日後にやや黄 
変し，6日目には白に戻った. UV や周囲の環境要因が内 
分泌系に作用し，可逆的な色変化を調節して いるの かもし 
れない. 

ザ トウムシの 一 ■種 Opilio rav の ? W 幻 e では4組の歩脚全て 
の腿節に昆虫の扁桃細胞と似た細胞があり，培養によって 
E と 20 E が合成されることが民 IA によって確認されてい 
る (Romer & Gnatzy 1981).合成量は9，10月に採集され 
た個体で多く，休眠に入る前の11月には低下した.他に 
も卵巣と腹部背板の培養で同様にてクジステロイドの合成 
が見られた.これらの扁桃細胞で合成されるエクジステロ 
イドの機能は不明である. 

寄生蜂によるクモの行動制御にも神経ホルモンや X クジ 
ステ ロイ ドが利用されている可能性がある. 二ー ルセンク 
モヒメ バチ Reclinervellus nielseni はギン メ ツキゴミ グモ 
Cyclosa argenteoalba に外部寄生し，蛹化する前にクモの 
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行動を操作し通常の網ではなく単純な放射状の網を作らせ 
る （Takasuka et al . 2015).その網は捕虫用のらせん状の 
糸が無くなり，飛翔生物の衝突を防ぐために紫外線反射す 
る装飾糸を付ける，などクモの脱皮網の特徴を持つ.この 
ようなクモの造網行動を誘導するために，寄生蜂が脱皮を 
誘導する物質をクモの体内に分泌しているのではないかと 
考えられている. 

今後の研究展望 

昆虫ではエクジステロイドと幼若ホルモン (juvenile 
hormone : JH ) の作用で幼虫脱皮と変態が調節されること 
が知られているが，これまでクモにおいて JH の知見は無 
い.同じクモ綱のダニでは JH は検出されておらず，エク 
ジステロイドが唯一の末梢ホルモンと考えられている 
(Neese et al . 2000). 

クモの脱皮ホルモン合成.分泌器官は未だ不明である. 

マダニの 一種 Ornithodoros moubata では E 合成酵素のうち 
Shade と Spook が単離されており，それらの発現部位の解 
析から， マダニは 特別な X クジステロイド合成組織を持た 
ず，メスにおいては主に卵巣で合成されると考えられる 
(Ogihara et al . 2015).ザトウムシでは脚の扁桃細胞でエク 
ジステロイドの合成が確認されたが（民 omer & Gnatzy 
1981)，脱皮の誘導に関係するかは分かっていない.今後 
E 合成経路の研究からクモの脱皮ホルモン合成器官の特定 
が期待される. 

エクジステロイドの 移動に関しては， ステロイドホルモ 
ンは脂溶性で細胞の脂質二重膜を自由に通過すると考えら 
れてきたが， ショウジョウ バエの E は前胸腺から分泌さ 
れる際に細胞膜の Ca 2+ シグナル伝達系を介することが最 
近明らかになった （Yamanaka et al . 2015). E は前胸腺で 
発現する Atet と呼ばれる ABC 輸送体により分泌小胞に取 
り込まれ， Ca 2 +シグナル系によって制御され細胞膜と結 
合することで前胸腺の細胞外へ排出される.これが節足動 
物に普遍的な機構であるかは今後検証が必要である. 

エクジス テロイドの作用機構に ついては 未解明な点も多 
く，本稿で紹介した遺伝子の転写制御の他にも膜受容体を 
介した作用 （Srivastava et al . 200 5) や，遺伝子発現を必要 
としないものの Ec 民を介した制御経路も考えられている 
(Schlattner et al . 2006). 

クモ類の脱皮ホルモンの研究が始まった頃に比べ，エク 
ジステロイドが脱皮な外にも交尾行動や卵形成などの制御 
にも関与することが明らかになってきている.今後も分子 
生物学的，生理学的な手法や行動観察など様々な角度から 
の アプローチ による研究の発展が期待される. 
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